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1優位オスによる交尾妨害パターン
についての解析的検討
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１．はじめに
　妊娠の可能性が高いメスと劣位オスとが近接しているのを優位オスが発見す
ると、優位オスはそれを妨害するのが普通である。交尾を妨害するためなら、
劣位オスとメスのどちらを攻撃してもよいはずである。ところがマカク属のサ
ルをみてみると、おもしろいことに、ほぼ一貫したメスへの攻撃からほぼ一貫
したオスへの攻撃まで、幅広い変異が存在する。アカゲザルでは主にメスを攻
撃する（Chapais, 1983; Manson, 1996）。ニホンザルではアカゲザルと同様にメ
スを攻撃する個体群が多いものの（高畑 , 1994; Soltis et al., 1997）、オスを攻撃
する個体群も存在する（Furuichi, 1985）。ブタオザルはオスを攻撃したりメス
を攻撃したりすると報告されている（Oi, 1996）。ムーアモンキーではオスを攻
撃する（Okamoto 未発表）。このような、種による違い、個体群による違いが
存在するのはなぜだろうか。
　これまでの理論研究では、メスへの攻撃とオスへの攻撃がそれぞれ独立に取
り扱われてきた。交尾相手であるメスへの攻撃は、攻撃される個体と攻撃する
個体という二者の関係に着目して、メスへ攻撃は性的威圧（sexual coercion）と
して機能するのか、優位オスのそのメスとの交尾成功はこの攻撃によって上昇
するのか、などの点から検討されていた（Clutton-Brock & Parker, 1995）。一方、
優位オスによる交尾の妨害は、従来は配偶相手をめぐるライバル雄との直接的
な闘争ととらえられてきた（Clutton-Brock ed, 1988）。従って、劣位オスを攻
撃するのは当然と思われていた。しかし、交尾を妨害するという状況に関して
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2は、優位オスにとって攻撃の直接的なコストが低いはずのメスを攻撃すれば十
分なのではないだろうか。直接的な攻撃のコストが高い場合でも劣位オスに対
する攻撃の進化はおこるのか。なぜ種によって、メスへの攻撃や劣位オスへの
攻撃が進化したりするのか。これらの問題を考えるためには、攻撃される個体
と攻撃する個体という二者の関係だけに注目する、これまでのような枠組みで
は不十分である。
　ここで問題としている優位オスが劣位オスとメスの交尾を妨害するという場
面は、三者のゲームとして捉える必要があるのではないか。優位オス、劣位オ
ス、メスの三者それぞれの利益と損失は、お互いの行動によって相互に影響し
あうからだ。複数の個体が関わり、相手のふるまい方によって自分の最適なふ
るまい方が変わる状況における個体のふるまい方を検討するためには、ゲー
ム理論モデルが有効となる（メイナード -スミス , 1985; Matsumura & Okamoto, 
2000）。
　本研究では、まずどのようなモデルをつくったのかを提示し、それぞれのプ
レーヤーについてどのような戦略がどのような条件のときに進化的に安定な戦
略（ESS）になりうるのかを解析的に検討した結果を示す。最後に、本研究で
提示した視点の意義と可能性を考察し、今後どのような展開が考えられるかを
まとめる。
２．モデル
＜モデルの想定している状況＞
　　今回のモデルは、以下のような状況を想定している。
・ メスよりもオスの方で繁殖成功（適応度）が交尾成功に依存する度合いが
強く、オス間に交尾の機会をめぐる競争が生じている。
・オス間の優劣の差ははっきりしている。
・ 劣位オスとメスは、交尾へ向けた近接をしている。劣位オスはそのメスと
交尾することにより利益（適応度の増大）を得られる。メスは、劣位オス
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3との交尾により、何らかの利益（詳しくは後述）を得られる。これらの利
益は、優位オスによる交尾妨害により小さくなる。
・ 劣位オスとメスが交尾すると、当該メスの子の父親になる可能性が低下す
るので優位オスには適応度上の損失が生じる。交尾を妨害することにより
この損失は小さくなる。
・ 優位オスが交尾へ向けた近接をしている劣位オスもしくはメスを攻撃する
と、攻撃された方の個体には攻撃を受けたコストがかかる。一方、優位オ
スには攻撃をするコストがかかり、劣位オスへの攻撃のコストの方が、メ
スへの攻撃のコストよりも大きい。
＜ゲームの仮定＞
　　ゲームの仮定は以下の通りである。
・プレーヤーは３人（オスＡ、オスＢ、メス）。
・ オスＡの方がオスＢよりも優位である（オスＡ：優位オス、オスＢ：劣位
オス）。
・プレーヤーは、各ゲームにおいて同時に手（選択肢）を出す。
・オスＡ（優位オス）の選択肢
　　　　A1：オス攻撃
　　　　A2：メス攻撃
　　　　A3：見逃し
・オスＢ（劣位オス）の選択肢
　　　　B1：近接維持
　　　　B2：近接放棄
・メスの選択肢
　　　　C1：近接維持
　　　　C2：近接放棄
・ B1とC1は、オスＢとメスとの二者関係だけで考えた場合、つまり攻撃を
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4受ける損失を考えない場合に、それぞれにとって利得が最高となる最適な
行動を表している。
・ プレーヤーは同じゲームを繰り返してプレイするが（反復ゲーム）、繰り
返しの回数はあらかじめ決まっているわけではない。有名な反復囚人のジ
レンマ（アクセルロッド，1998）と同様に、ゲームが繰り返されるかどう
かは確率的に決まっている。ゲームの継続確率は劣位オスとメスの近接が
維持され続ける確率をあらわす。
＜戦略＞
　　以下の戦略を検討する。
オスＡ：「オス攻撃」、「メス攻撃」、「見逃し」およびその混合戦略
オスＢ：「無反応」、「弱気」およびその混合戦略
メス：「無反応」、「弱気」およびその混合戦略
「無反応」：相手が自分を攻撃ならB1（メスの場合はC1）、そうでなければ
B1（メスの場合はC1）で反応する。
「弱気」：相手が自分を攻撃ならB2（メスの場合はC2）、そうでなければB1
（メスの場合はC1）で反応する。
　プレーヤーは、過去の相手のふるまい方に対応して自分のふるまい方を変
更することはできず、確率的な手の出し方も含めて毎回つねに一貫したふる
まいをする。
　オスA、オスB、メスそれぞれの戦略ごとにみた利得行列を図１に示した。
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5優位オスによる交尾妨害パターンについての解析的検討
オスＡにとっての利得
　
メスの戦略
無反応 弱気
オス A の戦略＼オス B の戦略 無反応 弱気 無反応 弱気
オス攻撃 N*G1 0 N*G1 0
メス攻撃 N*G2 N*G2 0 0
見逃し N*G3 N*G3 N*G3 N*G3
N  ：ゲームの継続回数の期待値（基準の劣位オスとメスの近接時間）
G1： 交尾妨害したときの、オスＢとメスの交尾によるオスAにとっての損失＋オス攻撃
の直接的コスト
G2： 交尾妨害したときの、オスＢとメスの交尾によるオスAにとっての損失＋メス攻撃
の直接的コスト
G3：交尾妨害しなかったときの、オスＢとメスの交尾によるオスAにとっての損失
G1< G2,  G1< 0,  G2 < 0,  G3 < 0
オスＢにとっての利得
　
メスの戦略
無反応 弱気
オス A の戦略＼オス B の戦略 無反応 弱気 無反応 弱気
オス攻撃 N*E1 0 N*E1 0
メス攻撃 N*E2 N*E2 0 0
見逃し N*E3 N*E3 N*E3 N*E3
E1： 交尾妨害されたときの、オスＢとメスの交尾によるオスＢにとっての利益＋攻撃さ
れるコスト
E2：交尾妨害されたときの、オスＢとメスの交尾によるオスＢにとっての利益
E3：交尾妨害されなかったときのオスＢとメスの交尾によるオスＢにとっての利益
E1< E2 < E3,  E2 > 0,  E3 > 0
メスにとっての利得
　
メスの戦略
無反応 弱気
オス A の戦略＼オス B の戦略 無反応 弱気 無反応 弱気
オス攻撃 N*F2 0 N*F2 0
メス攻撃 N*F1 N*F1 0 0
見逃し N*F3 N*F3 N*F3 N*F3
F1-F3：メスにとっての E1-E3に該当する値
F1< F2 < F3,  F2 > 0,  F3 > 0 
図１　それぞれのプレーヤーにとっての利得行列
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6３．どのような戦略が進化的に安定な戦略（ESS）になるか－解析的検討
　図１の利得行列から、各プレーヤーがそれぞれどんな戦略をとったときに進
化的に安定となるか、その条件を求めた。その結果、各戦略がESSになる条件
は表１のようにまとめられた。
　この結果は、オスＡによるオス攻撃、メス攻撃、見逃しのそれぞれどれが進
化するかは、E1とF1に大きく依存することを表している。E1やF1が正である
ということは、オスＢやメスにとって、たとえ攻撃されてコストを負おうと
も、潜在的な交尾の利益がそれを上回るので、近接を試みる価値のある場合を
さす。負の場合はその逆である。この条件の組み合わせが重要であることがわ
かった。なお、混合戦略は進化的に安定にならなかった。
　では、具体的にどのような条件がそろえばE1が正になるだろうか。まず劣
位オスにとって攻撃されるコストが小さい場合が考えられる。例えば小型で犬
歯が小さい種である、あるいは地形的に攻撃から逃げやすいなど、攻撃によっ
て深刻な傷を受ける可能性が小さいケースである。次に、攻撃されたとしても
近接から得られる利益が大きい場合が考えられる。例えば、射精に至るまで時
間がほとんどかからず、優位オスに交尾を邪魔されても射精の機会が実質的に
減少しない場合が考えられる。また、劣位オスにとって他に交尾の機会が全く
無く、たとえ可能性としてはわずかでもその近接に賭けてみる価値がある場合
表１　各戦略がESSになる条件
条件
各プレーヤーにとって進化的に安定となる戦略
オスＡ オスＢ メス
(1) E1<0 かつ F1>0 「オス攻撃」 「弱気」 「無反応」
(2) E1>0 かつ F1<0 「メス攻撃」 「無反応」 「弱気」
(3) E1<0 かつ F1<0 「メス攻撃」 「弱気」 「弱気」
(4) E1>0 かつ F1>0 かつ G2>G3 「メス攻撃」 「無反応」 「無反応」
(5) E1>0 かつ F1>0 かつ G2<G3 「見逃し」 「無反応」 「無反応」
（条件の欄の記号については図１を参照のこと）
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7が該当する。
　F1が正になるのは、どのような場合だろうか。まずメスにとって攻撃され
るコストの小さい場合が考えられる。考えられるのは上に述べた劣位オスの場
合と同様、小型で犬歯が小さい種であったり、逃げやすい地形をしていたりと
いったケースである。次に、たとえ妨害されたとしても、メスにとって劣位オ
スと近接をすることの利益が大きい場合が考えられる。例えば、劣位オスが射
精に至るまでほとんど時間がかからない場合や、メスにとって父性の撹乱、精
子競争、受胎の確実性の増加などによる潜在的な交尾の利益が莫大である場合
などが考えられる。
　これらを踏まえて、優位オスによるオス攻撃、メス攻撃、見逃しがそれぞれ
進化するのはどのような場合か、表１にまとめたESSの条件をあらためて検討
する。
　（1）の条件は、メスにとっては攻撃されるコストが小さい場合やメスにとっ
て劣位オスとの交尾を試みることの利益が非常に大きい場合、かつオスにとっ
ては攻撃されることが大きなコストになるような場合などに、オス攻撃が進化
する可能性を示している。
　（2）の条件は、メスにとっては攻撃されることが非常に大きなコストになる
がオスにとってはそうでもないような場合、例えば体サイズの性的二型が大き
い場合などに、メス攻撃が進化する可能性を示している。
　（3）の条件は、メスにとっても劣位オスにとっても攻撃されるコストが大き
い、もしくは、射精に至るまでの時間がかかるなど、妨害された場合の劣位オ
スやメスにとって利益が小さい場合などに、メス攻撃が進化する可能性を示し
ている。
　ここまでの（1）から（3）では、優位オスの利得はESSの条件に影響しなかっ
た。（4）と（5）の場合だけ、優位オスの利得G2とG3の相対的な大きさが関
係する。G2がG3より大きいということは、優位オスにとって、見逃した場合
に比べてメス攻撃を選んだ場合の損失の方が小さく、メスを攻撃する価値のあ
優位オスによる交尾妨害パターンについての解析的検討
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8る場合をさす。G2がG3より小さいときはその逆である。
　G2がG3より大きい状況としては、まず優位オスにとって、メスを攻撃する
直接的なコストが小さい場合が考えられる。例えば、性的二型が大きいような
場合である。次に、攻撃をした場合に、劣位オスとメスの近接による優位オス
の損失が小さくなる場合が考えられる。例えば、劣位オスが射精に至るまでに
時間がかかる場合には、見つけ次第攻撃することにより射精を未然に防げる可
能性が高いだろう。また、メスの発情期間が短く排卵と一致しているならば、
メスとの近接が受精に結びついてしまう危険性が高く、近接を発見し妨害する
ことは効率的だろう。（4）の３つの条件をあわせて考えると、優位オスにとっ
てメスを攻撃する直接的なコストが小さかったり、劣位オスとメスの交尾を妨
害する意味が大きかったりする場合で、妨害されてもなお劣位オスとメスが利
益を得られる場合や、攻撃される側にとってもコストが小さい場合などに、メ
ス攻撃が進化する可能性を示している。一方、オスとメスは無反応なので、攻
撃を受けても交尾に向けた近接を続けることになる。
　G2がG3より小さい状況としては、まずメスを攻撃するコストが大きい場合
が考えられる。例えば、メス同士の連合などで反撃を受ける可能性がある場合
である。次に、攻撃をしてもしなくても、劣位オスとメスの近接による優位オ
スの損失があまり変わらない場合が考えられる。例えば、劣位オスが射精にい
たるまでの時間が非常に短い場合には、射精を未然に防ぐことは難しいかもし
れない。また、メスの発情期間が長く排卵時期がオスに対して隠蔽されている
場合には、一回あたりのメスとの近接が受精に結びつく可能性が低く、わざわ
ざ攻撃するメリットは少ないかもしれない。（5）の３つの条件をあわせて考え
ると、劣位オスとメスの近接が成立した後に妨害があっても劣位オスとメスに
とっての利益がほとんど減らず、優位オスにとっても妨害することがほとんど
意味をもたない場合や、優位オスにとってメスを攻撃するコストが大きくメス
にとっては攻撃されるコストが小さい場合などに、「見逃し」が進化する可能
性を示している。
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9４．まとめと展望
　本研究では、ゲーム理論モデルを用いることにより、優位オスが劣位オスと
メスの交尾を妨害する際にどのようにふるまうべきかを検討した。その結果、
優位オスが近接をそのまま見逃す行動や、メスへの攻撃に比べてコストが大き
いと考えられるオスへの攻撃がどのような条件の下で進化するかが具体的に整
理された。
　進化的安定戦略（ESS）条件の分析からは、優位オスの戦略がオス攻撃にな
るか、メス攻撃になるか、見逃しになるかを決めるのは、攻撃をする側の優位
オスにとっての利得ではなく、攻撃を受ける側の劣位オスやメスの利得が大き
く関係していることが示唆された。オスへの攻撃が進化的に安定するのは、劣
位オスにとって攻撃されたことによる直接的損失が妨害された交尾から得られ
る利益を上回り、かつ、メスにとってもし攻撃されたとしてもその直接的損失
が妨害された交尾から得られる利益を下回る場合であることが明らかとなっ
た。
　本研究の解析はまだ予備的な段階にとどまる。一般的なモデルの構築を目
的としたので、利得行列を抽象度の高い要素で表現し分析した。今回単にE1、
F1などと表現された利得は、オスがメスを他のオスから防衛できるか、オス
やメスは多数回交尾からどのような利益を得るかなどによって変化すると考え
られる。これらの点には、群れ内外に存在するオスとメスの数、メスの発情が
同期する程度、地形などの諸要因が影響するだろう。今後、本研究での利得を
こうした要因を取り込んだ関係式で表現することで、より具体性の高いモデル
にしていくことが可能であると思われる。そのことにより、どんな生態的・社
会的条件のときにどんな戦略が進化するのか、さらにいえば、どの種・どの個
体群でどのような攻撃パターンが進化するのか予測し、それをフィールド研究
で検証する段階へと進むことができるだろう。
優位オスによる交尾妨害パターンについての解析的検討
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